Уезтік сооіобії З1(3): 54—59. 1997 
© 1997 Віїсізкауа М. С. 


УДК 591.471.43:599.73 


ОСОБЛИВОСТІ БУДОВИ ВТОРИННОГО КІСТКОВОГО 
ПІДНЕБІННЯ У ПАРНОКОПИТНИХ 


М. Г. Білецька 
Волинський університет, пр. Волі, 13, 263009 Луцьк, Україна 
Одержано 01 грудня 1996 


Особенности строения вторичного костного неба у парнокопытных. Билецкая М. Г. — Исследова- 
лись черепа новорожденных, молодых и взрослых особей представителей отряда Апіодастуїа. 
Всего исследовано 445 черепов животных, приналлежащих к 39 видам и одомашненным фор- 
мам отряда. У исследованных животных описано четыре варианта строения вторичного костно- 
го неба (ВКН). У большинства исслелованных представителей отряда обнаружен “классичес- 
кий” вариант строения ВКН. при котором последнее сформировано соответствующими отро- 
стками о5 тахійаге, о5 раайпит и 05 ргаетахШаге. У некоторых Сегуібае и Вомійає — новый, 
седьмой вариант строения ВКН у млекопитающих — ВКН сформировано соответствующими 
отростками 05 тахИаге, 05 раіаіпит, оѕ ргастахійаге и уотег (вставка сошника между тахИаге 
и ргаетахИаге — передняя вставка). У африканского буйвола обнаружен восьмой вариант стро- 
ения ВКН у млекопитающих — ВКН сформировано соответствующими отростками 05 тахШаге, 
0$ раїагіпит, о5 ргаетах Иаге и уотег (вставка сошника между задними краями Іатіпа һогігот!а1іѕ 
оѕѕіѕ раїагіпиз — задняя вставка). У африканского буйвола и северного оленя обнаружен девятый 
вариант строения ВКН у млекопитающих — ВКН сформировано соответствующими отростка- 
ми 0$ тахійаге, 05 раіайпит, оз ргастахіПаге и уотег (передняя и задняя вставки сошника 
одновременно). Таким образом количество вариантов строения ВКН у млекопитающих увели- 
чилось до девяти, последние из которых отличаются от предыдущих только по количеству 
костей, принимающих участие в их формировании. Исходя из сравнительного анализа строе- 
ния ВКН у млекопитающих и рецентных и ископаемых пресмыкающихся, автор констатируст 
возможность формирования ВКН сходной конструкции у представителей разных групп по- 
звоночных в результате сходных морфофункииональных преобразований их челюстного аппа- 
рата, носовой полости и висцерального черепа в целом. 

Ключевые слова: сравнительная анатомия, череп. вторичное костное небо, 
парнокопытные. 
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На даний час можна вважати встановленим, що вторинне кісткове піднебіння (ВКП) ссавців, 
як і аналогічна структура у решентних та викопних плазунів, — мінлива і далеко не вичерпно 
вивчена в онтогенетичному, порівняльноанатомічному і еволюційному аспектах ділянка черепа 
(Ковтун, Лихотоп, 1987, 1990, 1991. 1994; Білецька. Лихотоп. 1995; Лихотоп, Билецькая. 1995; 
Лихотоп, Білецька, 1995; Ковтун та ін., 1996). В цілому в рамках класу ссашв виявлено і описано 
7 варіантів організації ВКП, які відрізняються між собою за кількістю кісток, що приймають участь 
у його формуванні, та дольовою часткою останніх у цьому прошесі: 1) ВКП сформоване відповід- 
ними відростками о5 тахіПаге, оѕ раїаіпит і оѕ ргаетахіПаге (більшість ссавців: "класичний" варіант 
будови ВКП); 2) ВКП сформоване відповідними відростками оѕ тахШаге, 05 раїагіпит, 05 ргаетах!аге 
ії уотег (вставка лемеша між тахіПаге і раіайпит—середня вставка; Тасһћур!оѕѕиѕ); 3) ВКП сформова- 


Ресийапиех ої пе 5есопіагу Вопе Раїаге ... 55 


Таблиця 1. Досліджений матеріал 
Таьте 1. Іпуеѕ(іраќей таќегіаї 


х Киль- Кіль- 
Такса (0Сскою | ксть Сакопову | кість 
ву. 1988) | черепів черепів 
Ағпойастуїа 2875 2445 В тшиз 6 
ібае 2876 В. 1аигих 4 43 


$их зспу/а 2888 3 ватусі 4 14 
Ѕиу зстоа Чотеиса а 24 || зебуаравійський 4 з 
Тауахзиійае 2890 1 | Вохеїарћих (тавосатешу 2997 24 
Тауузи зр. 2893 Виђаіих атее 2999 

Сенщае 2908 55 Сарға Јаїсопеғі 3009 

Сареоиу саргеоїих 2914 9 Сруепака 3012 2 

Сетих ахіх 2917 2 | Слзібігіса 3013 2 
С Чата 2918 14 ||| Соппосћаетез кпои 3035 з 
С «арћих 2920 С таиғіпиз 3036 5 
С трроп 2924 6 Сзр 3034 м 
С рогсіпи 2925 2 Нірроїгариз едитих 3063 з 

вапті 1 пісе 3065 р 

Мохсћих зр. 2943 1 Омхаттоп 3098 15 
Вапейее лағапаих 2963 5 Оба 4 50 
Воуае 2972 362  Рисарга кишигоха 3105 І 

Аттоїгарих Іегуіа 2982 20 || Зупуєгих саег 3128 18 
Апійоре сегуїсарга 2986 2 Такеарьиу апкай 3132 

Візоп Біхоп 2988 31 Лох 3136 40 
В. Бопахи 2989 Т. зрекеї 3138 4 

Вох јахапіси 2992 16 || Зліда тиагіса 3122 14 


Примітка: 4 —одомашнен! форми 


не відповідними відростками оѕ тахШаге, 05 раацпит, 05 ргастахійаге і оѕріегуроідеит (Сегасса); 4) 
ВКП сформоване відповідними відростками о5 тахШаге і 0$ раїагіпит (деякі Мезрепіїопіфає); 5) 
ВКП сформоване відповідними відростками оѕ тахіПаге. оз раїагіпит і уотег (середня вставка 
лемеша; деякі Усѕрепійопідае): 6) ВКП сформоване відповідними відростками оѕ раїаііпит і 05 
ргастахійаге (Оеѕтодопіідас); 7) ВКП сформоване відповідними відростками о5 тахШаге, 05 раїаіпит, 
о5 ргаетахіПаге і уотег (вставка лемеша тахійаге і ргаетахіШаге -- передня вставка; деякі 
Апіофастуіа) 

Варіант будови ВКП. виявлений і описаний у Апіодастуїа. є модифікацією найбільш 
поширеного серед ссавшв "класичного". типово "маммального" його варіанту з вкрапленням 
нового елементу — лемеша. Подібність будови ВКП з описаною у Апіодасіуіа можна знайти 
серед деяких викопних і решентних плазунів (Котег, 1956, 1959; Татаринов. 1976). хоча перші 
повідомлення про участь лемеша у формуванні ВКП у деяких груп теріодонтів (Вгоот, 1937) і 
заперечувались (Стотріоп. 1962). 


Матеріал і методика. Дослілжувались черепи новонароджених, молодих та дорослих особин 
представників ряду Апіодастуіа. Однак охопити в дослідженні хоча б частину представників ряду 
виявилось неможливим. Тому підбір матеріалу для дослідження проводився з урахуванням, з 
однієї сторони. його доступності. а з другої — систематичної та адаптивної різноманітності. 

Матеріал збирався автором протягом 1992—1996 р. на території центральних та північно- 
західних областей України (Рівненська, Волинська). Використовувався також матеріал з фондів 
Відділу єволюційної морфології хребетних Інституту зоології НАН України, Національного 
науково-природничого музею НАН України, кафедри анатомії НА України, Зоологічного му- 
зею Київського університету, Київського зоопарку, Інституту тваринництва степових районів 
“Асканія Нова”. а також надходження з Луцького м'ясокомбінату. Для досліджень відбирались 
ембріони та черепи без ознак патології, або від клінічно здорових тварин. Кількість дослідже- 
них особин в рамках окремих видів далеко не однакова, шо зумовлено комплексом факторів, 
основними серед яких є чисельність виду. його поширення та можливість отримання необхід- 
ного матеріалу. Всього досліджено 445 черепів тварин, які належать до 39 видів і одомашнених 
форм ряду (табл. 1). 

В якості основних методик досліджень використовувались макроскопічне препарування і 
замальовування черепів. хімічна і біологічна мацерація м'яких тканин та виварювання свіжих 
та фіксованих скелетів, загальноприйнята зоологічна, анатомічна та гістологічна номенклатури. 
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В порівняльному аспекті використовувалась інформація щодо будови ВКП у рецентних і 
викопних плазунів (Тћегарѕійа, Сісіопіа, Сгосодіііа) (Шмальгаузен, 1947; Котег, 1956, 1959; 
Киїп, 1970; Татаринов, 1976). 


Результати і обговорення.Серед досліджених видів ряду у представників 23 
таксонів (всі Ѕиаае і Тауаѕѕиідае, частина СегуїЧає: Сеғуиѕ е/арћиѕ, С. роғсіпиѕ, 
вапіті, Моѕсйиѕ ѕр. і більшість Воуійае, за винятком Візоп Біѕоп, Воѕ јауапісиз, В. 
тшиз, ватусі, Возе/арпиз Іғавосатеіиѕ, Нирроггази евиіпиѕ, Оуіѕ ағіеѕ, Ѕупѕеғиѕ сајўегі 


1 Тгазейарйизогух) виявлено перший — “класичний” варіант будови ВКП, при 
якому останнє сформоване відповідними відростками оѕ тахШаге, оѕ раїагіпит і 
05 ргаетахШаге (мал. 1, /). ВКП такої ж будови виявлено, зокрема, і серед 


ТрегарзідЧа — у О/івокурћиѕ; серед викопних Сгосойііа — у .5/елеоѕаигиѕ і серед 
рецентних черепах — у 5'егеовепуз. 

Другий варіант будови ВКП у АпюдасУа — ВКП сформоване відповідни- 
ми відростками 0$ тахШаге, о5 раїагіпит, 0$ ргаетахШаге і уотег (мал. І, 2) 
(вставка лемеша між тахШаге! ргаетахШаге — передня вставка — сьомий варіант 
організації ВКП у ссавців) — виявлено у деяких Сегуідає і Воуійае. 

Серед досліджених представників Сегуійае передня вставка ВКП такої будо- 
ви зустрічається в середньому у 30,9% особин, тобто майже в кожному третьому 
черепі. Однак у окремих видів частота участі лемеша в формуванні ВКП зміню- 
ється. Так у чотирьох перерахованих вище видів (Сегуиѕ е/арћиѕ, С. рогстиз, 
вапіті, Мохспиз зр.) вона не виявлена зовсім; у Саргеоіця саргеоіця виявлено у 
22,2% черепів, Сеғуиѕ ахіѕ — 50%, С. дата -- 57,1%,С. пірроп — 18,8%, Капвіјег 
тағапаиѕ — 60%. 

Подібна картина спостерігається і серед досліджених представників Воміпі, у 
яких передня вставка лемеша зустрічається в середньому у 39,9% особин, тобто 
практично в кожному третьому черепі, а частота участі лемеша в формуванні 
ВКП у окремих видів складає відповідно у Віѕоп Біѕоп — 22,69%,у В. Бопаѕиѕ — не 
виявлено, В05 јауапісиѕ — 6,25%, В.тшиз — 66,7%, Возеіарпиз іғавосатеиѕ — 
62,5%; Виђаіиѕ атпее — не виявлено, Ѕупѕеғиѕ са/ег — 88,9%, ватусі — 28,6%, 
зебу аравіський — не виявлено. 

Серед інших Воуійае передню вставку лемеша виявлено у Нірроїгавиз едиіпиз - 
66,7%, Оміз ағіеу — 10% і Тгавейарйиз огух — 2,5%. 

У Сегуїдає і у Воміпі, як і у представників описаних раніше видів (деякі 
Меврепіїопідає, Рапіпега изт5; Ковтун, Лихотоп, 1987, 1990, 1991, 1994; Білець- 
ка, Лихотоп, 1995), наявність вставки лемеша має чітко виражений віковий 
характер. Але якщо у представників родини Уеѕрег(ііопійае і у Рапіпега ит 
вкраплення нового елементу (середня вставка лемеша) реєструвалось лише в 
черепах новонароджених і молодих особин, то у представників згаданих груп 
остання виявляється майже виключно в черепах дорослих і, навіть, переважно 
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Найбільш специфічним для цієї групи 
ссавців є саме нетипова будова ірозміщення 
лемеша, представленого в вигляді широкої, 
косо поставленої пластини, за формою бли- 
зької до паралелограма (у представників ін- 
ших рядів ссавців, зокрема у Тпзесйуога, 
Мал. 1. Варіанти будови вторинного кісткового під- 
небіння у парнокопитних: /— ргаетахШаге; 2 — 


тахійаге; 3 — раїагіпит; 4 — риегуво4еит; 5 — перед- 
ня вставка лемеша; 6 — задня вставка лемеша. 


Ев. 1. 5іпісішгаї уегзіопѕ ої ће ѕесопдагу Бопе раїаіс т 
Апюдасуй: / - ргаетахійаге; 2— тахіПаге; 3— раайпит; 
4 - ріегувоійеит; 5 — апіепіог успех іпзепіоп; 6 — рочепог 
уепех іпѕегіоп. г 
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Мал. 2. Особливості топографії лемеша (У) в черепі 
барана. Зріз в медіальній плошині: / — ргастахії- 


Лаге; 2 — паѕаје; 3 — Їгопіаїє; 4 — рапеше; 5 - 


ѕиргаоссіріхаіе; 6 — ехоссіріаіе 5. оссірігаїе Іатегаїс; 


7— решозит; 8 — Базюссрнае; 9 — Баѕіѕрһепоідаіе; 
10 — ргаеѕрһепоійае; // — ріегуріойешт; /2 — 
рааипит; /3 -тахійаге. 


Ев. 2. Тороргарћіс ресийапцез ої ше ѕһеер'ѕ уотег; 
тефіа! ѕеспіоп: / - ргаєтахійаге; 2— пазие; 3 - поме; 
4 - рапіетаіе; 5 - ѕиргаоссірйаіе; б - ехооссриаЕ 5. 
оссіріхаїе Іахегаїс; 7 - решоит; $ - Базюссрнае; 9 — 5 у 010987 б 
Базбрнеповае; /0 — ргаеѕрһепоіаіе; //— риегувюдеит; 

12 - раіайпит; 13 = тахійаге 


Сагпіуога, він має вид жолобовилної кісткової пластинки, шо вклинюється між 
вентральним краєм носової перетинки і дорсальною поверхнею ВКП, розміще- 
ними безпосередньо один біля другого). Передня частина його нижнього краю 
з'єднується з відростками лише міжщелепної і верхньощелепною кісток 1, як 
правило, не доходить до шва між горизонтальною пластиною піднебінної і під- 
небінним відростком верхньощелепної кісток. Така топографія передньої частини 
лемеша допускає можливість його виходу на вентральну поверхню ВКП у ви- 
палку недорозвитку піднебінних відростків міжщелепної кістки, або випереджу- 
ючого розвитку оральної частини лемеша в період ембріонального формування 
конструкції в цілому (мал. 2). 

Полібну конструкцію ВКП можна знайти серед деяких викопних і рецентних 
плазунів (Котег, 1956, 1959; Киһп, 1970; Шмальгаузен, 1947). В цьому аспекті 
серед теріоморфних плазунів особливої уваги заслуговують чотири групи тварин. 

Ргосупоѕисһиѕ. У представників даного роду типове ВКП остаточно ще не 
сформувалось. Основною причиною цього є відсутність повного змикання від- 
носно добре розвинених піднебінного відростка верхньощелепної і горизон- 
тальної пластини піднебінної кісток по медіальній лінії. В результаті цього 
леміш на всьому протязі своїм дещо розширеним вентральним краєм спільно з 
піднебінним відростком міжшелепної кістки (щільно примикає до аборального 
кінця останнього) формує центральну пластину вторинного піднебіння; від від- 
повідних відростків верхньошелепної і піднебінної кісток відділений вузькою 
щілиною. Виходячи з того, що вказані відростки тахШаге і раіаіпит макси- 
мально зближені в задній стині піднебіння, логічним є припущення про мо- 
жливість участі переднього кінця лемеша в формуванні ВКП при остаточному 
змиканні піднебінного вілростка верхньошелепної і горизонтальної пластини 
піднебінної кісток. 

Вайгіа. У представників цієї групи плазунів ВКП практично повністю 
сформоване. Від типово маммального типу відрізняється відсутністю різцевих 
отворів і горизонтальної пластини о5 райайпит (в результаті чого остання не 
приймає участі у формуванні ВКП) і наявністю ромбовидної вставки лемеша 
в ділянці з'єднання піднебінних відростків верхньощелепної та міжщелепної 
кісток. 

Тигіпаходоп і Супозпатиз. ВКП цих тварин уже практично типово маммаль- 
ного типу. Єдина особливість його організації пов'язана з участю передньої части- 
ни лемеша в разліленні носової і ротової порожнин в ділянці різцевих отворів. 

При цьому необхідно відмітити, що у Рлосупоѕисћиѕ, Тигіпаходоп і Супорпаттих 
дольова участь горизонтальної пластини піднебінної кістки в формуванні ВКП 
незначна і в процентному відношенні близка до такої у Апіодасту/а. 

Серед рецентних плазунів подібну будову ВКП виявлено у деяких черепах. 
Зокрема у С^іѕгеғпоп процес формування ВКП знаходиться в зачатковому стані, і 
піднебіння утворене відносно крупним відростком міжшелепної кістки, фрагмен- 
том лемеша, який прилягає ло вказаного відростка аборально лопатовидно розши- 
реною ділянкою свого перелнього нижнього краю, і невеликими піднебінними 
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відростками верхньощелепної кістки, які відходять від передньої чверті її тіла. 

Третій варіант будови ВКП у Апіодчастуіа — ВКП сформоване відповідними 
відростками о5 тахШаге, о5 раїагіпит, о$ ргаетахШаге і уотег (вставка лемеша- 
між задніми кінцями Іатіпа Ногігопіаїі5 о55і5 раіаіпиѕ — задня вставка) — вось- 
мий варіант організації ВКП у ссавців (мал. 1, 3). 

Серед досліджених Апіодастуіа задню вставку лемеша виявлено лише у трьох 
особин африканського буйвола (.5улсегиѕ са/ўег; частота виявлення — 16,7%). 

Серед викопних і рецентних плазунів ВКП такої ж будови не описувалось. 

Четвертий варіант будови ВКП у Апіодасту/а -- ВКП сформоване відповід- 
ними відростками оѕ тахШаге, о5 раайпит, о5 ргаетахШаге і уотег (передня і 
задня вставки лемеша одночасно) — дев'ятий варіант організації ВКП у ссавців 
(мал. 1,4). 

Цей варіант будови ВКП виявлено також лише у двох особин уже згадано- 
го вище виду — африканського буйвола (№ 2211 і 516; частота виявлення — 
11,1%) і північного оленя (Капзйег гағапаиѕ; № 1753; частота виявлення — 
20%). У північного оленя леміш у вигляді тонкої пластинки шириною 1 мм 
вклинюється в задню частину шва між піднебінними кістками (довжина плас- 
тинки 32 мм). У обох видів формує медіальну опору для лоскута м'якого підне- 
біння довжиною до 2 см. 

Серед рецентних черепах ВКП такої ж будови виявлено у Тліопух. Серед 
Тһегарѕійа участь лемеша в формуванні передньої і задньої частин ВКП одноча- 
сно можлива, але не підтверджена описами інших авторів, у згадуваних више 
Тикіпаходоп і Суповпа!ћиѕ. 

Таким чином кількість варіантів конструкції ВКП у ссавців збільшується до 
дев‘яти, останні з яких відрізняються від попередніх лише за кількістю кісток, 
які приймають участь в його формуванні. 

Виходячи з вишесказаного, питання про те, чим дійсно є вставки лемеша в 
конструкції ВКП Апіодастуіа — древньою успадкованою ознакою (свого роду 
атавізмом) чи результатом морфофункціональних перетворень основи лицьового 
черепа досліджених тварин, є швидше всього риторичним. В контексті викладе- 
них фактів не викликає сумніву можливість формування подібних конструкцій 
ВКП у представників різних груп хребетних в результаті подібних морфофунк- 
ціональних перетворень їх шелепного апарату, носової порожнини і вісцерально- 
го черепа в цілому. В цьому аспекті причина появи вставок лемеша саме в 
передній (в ділянці різцевих отворів) і задній частинах ВКП зумовлена своєрід- 
ною топографією кісток основи лицьового черепа у більшості представників 
ряду Агііойас(уіа. 

Вважаємо можливим припустити, шо варіанти будови ВКП описаних видів 
Апиодастуїа, як і у всіх описаних раніше випадках, зумовлені адаптивними про- 
цесами — зміною біомеханічних особливостей жувального апарату, корелятивно 
зв‘язаних з морфофункціональними особливостями зубної системи і специфікою 
будови основи їх носової капсули (і перш за все будовою і топографією лемеша). 
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ЗАМЕТКА 


Мео(горозреопета зи Би. п. из Венесуэлы как ключ к познанию истории [.ерќойігіпі (СоЇеорќега, 
ТеюЧае). [Мео‘горозреопе!та ѕи(гір. п. (гот Уепегиейа аѕ Кеу (о Кпоміейве ої (ће Ногу ої 
Тер(ойігіпі (Соіеорќега, Ісіойійає)). — Типовой род: Меогғороѕреопеа Расе (Раипа мрореа у 
Пепиедайса де Мепелисіа у оїго5 раіѕеѕ де Атегіса Феї Ѕиг. — 1987. — 1. — Висагезі. — Ейй. асаа. Вер. 
Ѕос. Вот. - Р. 195-197). До установления рода Меопорозреопеїа триба Героини! включала 
(вместе с Атігойегроп и другими родами с широкими коготками), кроме почти девяти сотен 
европейских, преимущественно троглобионтных видов и подвидов из более чем 100 родов, 
лишь 3 монотипных рода из Южной Кореи и Приморского края (в том числе 2 троглобионт- 
ных) и два десятка видов из Турции, Ливана, Ирана, среднего Поволжья и с Кавказа, а также 
2 крылатых, плоских, с хорошо развитыми глазами видов рода Русйо[еиз Ногп с запада США, 
и палеарктическое происхождение трибы не оспаривалось. В 10-километровой пещере Гуахаро 
(Монагас, Венесуэла), образовашейся в известняках нижнемелового возраста (ор. сії, р. 17— 
21), троглобионтный вид лептодирин был обнаружен на разложившихся остатках, происходя- 
щих от отрыгнутых гуахаро плодов пальм, бурзеровых и лавровых. Глаза и крылья у М. аесиї 
отсутствуют, заднегрудь укорочена, усики длинные. 

Подтриба МеопорозреопеШпа, помимо неотропического распространения и выпуклого 
тела, характеризуется наличием пары сложных шпор на вершинах всех голеней, узкими кого- 
тками и очень удлиненной средней частью склеротизированной сперматеки. Мола с зазубрен- 
ным внутренним краем, нижняя губа с очень крупным, снабженным боковыми выростами 
склеритом, прикрывающим нижнюю часть лигул. Тело слабо выпуклое. Простернум с килем. 
Среднегрудной киль низкий. Более подробный диагноз подтрибы будет возможно дать после 
описания самца. 

Фолеуоноидный габитус венесуэльского рода — более слабое проявление параллелизма у 
троглобионтных лейодид по сравнению с параллелизмом замечательной локальной неарктиче- 
ской катопоцерины С/аскамсойа и балканских лептодирин с лептодироидным габитусом. 

Поскольку предки Меоігорозреопейа могли попасть в Южную Америку не позже мела и 
только из Неарктики, их присутствие в мелу Неарктики вместе с плезиоморфиями Ріаїусћоісіпа 
(других настолько плоских, с хорошо развитыми глазами, способных к полету видов в трибе 
нет) делают запад Неарктики, ограниченный до конца мела с востока Внутриконтинентальным 
морем, наиболее вероятным центром происхождения І еріодігіпі. — Е. Э. Перковский (Между- 
народный Соломонов Университет, Киев). 


